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И С С Л Е Д О В А Н И Е П О С Л Е Д Е Й С Т В И Я Х - Л У Ч Е Й 
НА М У Т А Ц И О Н Н Ы Й П Р О Ц Е С С 
К. В. Витти 
Вопрос о наличии или ото у го ппш последи пс гвпи радиации предетан-
лист инчерео для понимания природг.; действия ионизирующих излучений 
ir ; к/вл к у. !• ПН* до недавнего времени пс- допускалось и мысли о том, что 
возникновение м\л ап.пп может быть провесе ом, текущим во времени. 
О д н а к о в последние го.; ы иго положение приобретает новый 
а с печет. 
Таг... в ИЧ7 г. Л о б а ш е п ы м Гл.внл п р е д л о ж е н а фпзполо! плескан (иа-
р п п е к ш л шв-екан) i nno iезн м \ ; анионного процесса, согласно которой 
о б р а з о в а н и е мутации п|Н;иеходп s lie в. фапо !В)вреж.Д(Ч!пя клетки, а •!! 
ела <е восстановления про несен нетождественной р е п а р а ц и и еубс гнп-
цпепнлвных изменении» ( Л с б а ш с н , 1!) 17, стр. 2о) . Влияя тем или иным 
путем па ф а з у восстановления , можно пли ускорить процесс в о з в р а щ е ­
ния клетки в исходное состояние, или, наоборот , углубить процесс по­
в р е ж д е н и я . Позднее М а к - Э л р о й и Свенсон (Мс. Klroy a. Swanson, 1951) 
в ы с к а з а л и близкую к у к а з а н н о й гипотезу, согласно которой ген на пути 
от исходного к мутантпому состоянию находится в активированном по­
лу стабильном состоянии, из которого его может вывести какой-либо 
д а ж е слабо действующий ф а к т о р . 
П о гипотезе Корогодина и Л у ч н и к а (1960), в клетке под в л и я н и е м 
облучения т а к ж е в о з н и к а ю т обратимые первичные изменения , которые в 
зависимости от сопутствующих условий могут либо восстановиться , л и б о 
р е а л и з о в а т ь с я в н е о б р а т и м ы е п о в р е ж д е н и я . 
Согласно п р е д с т а в л е н и я м Свенсона , в ре зультате облучения в хро­
мосомах возникают р а з р ы в ы двух типов: потенциальные , или л а т е н т н ы е , 
и первичные. П е р в и ч н ы е , т. е. реально с у щ е с т в у ю щ и е р а з р ы в ы при р а с ­
хождении концов х р о м о с о м могут п р е в р а щ а т ь с я в нехватки , а т а к ж е 
воссоединяться или р е к о м б и н и р о в а т ь с я , в ре зультате чего будет восста­
н а в л и в а т ь с я исходное состояние или о б р а з у ю т с я транслокации . Л а т е н т ­
ные р а з р ы в ы или не реализовьиваются, в результате чего целостность 
хромосомы не н а р у ш а е т с я , или р е а л и з у ю т с я в истинные. Н а м представ ­
ляется , что л а т е н т н ы е р а з р ы в ы следует р а с с м а т р и в а т ь к а к а к т и в и р о в а н ­
ное полустабильное состояние , которое м о ж е т переходить в исходное или 
новое состояние р а в н о в е с и я , т. е. в истинный р а з р ы в . 
Таким образом , согласно п р и в е д е н н ы м гипотезам, любой ф а к т о р , 
в ы з ы в а ю щ и й мутации, в том числе и ионизирующее излучение, д о л ж е н 
иметь последействие, в ы р а ж а ю щ е е с я в появлении в облученной к л е т к е 
неустойчивого о б р а т и м о г о состояния, -проявляющегося в повышенной 
чувствительности. 
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О поведении х р о м о с о м после облучения м о ж н о судить д в о я к о : пу­
тем непосредственных цитологических наблюдений и косвенным путем, 
у ч и т ы в а я частоту возникновения м у т а ц и й . Одним из в о з м о ж н ы х п^тей 
в ы я в л е н и я последействия ионизирующей р а д и а ц и и я в л я е т с я п р е д л о ж е н ­
н а я Л о б а ш е в ы м и П а в л о в е ц (1937) методика дополнительных, относи­
тельно слабых воздействий после облучения , например повышенной или 
пониженной температурой . Л о б а ш е в и П а в л о в е ц подвергали самцов дро­
з о ф и л ы после облучения д л и т е л ь н о м у воздействию (до 24 суток) пони­
ж е н н о й температурой ( + 15°) и получили резкое увеличение частоты 
мутаций и т р а н с л о к а ц и й . 
Аналогичная м е т о д и к а п р и м е н я л а с ь рядом авторов в цитогенетиче-
ских и генетических исследованиях . Так , Сакс и Энцман (Sax a. Enz-
mann, 1939) через 2 мин после облучения микроспор традесканции поме­
щ а л и их на 1,5 ч в р а з н ы е т е м п е р а т у р н ы е условия и показали , что число 
хромосомных а б е р р а ц и й , регистрируемых цитологически, возрастает в 
низкой и снижается в высокой т е м п е р а т у р а х . В работе Сакса (Sax, 
1947) на том же о б ъ е к т е повышенная температура , примененная в тече­
ние нескольких минут после облучения , не д а л а изменения количества 
а б е р р а ц и й . 
Колдекотт и Л з з е р (Caldecott a. Luther, 1951) показали , что поме-
щсние облученных л '-лучами семян ячменя в высокую температуру при­
водит к снижению частоты хромосомных аберраций в клетках кончика 
корня и к увеличению частотьи мутаций в проростках F2. Эренберг 
(Ehrenberg, 1955) и Э р е н б е р г и Л э н к в и с т (Ehrenberg a. Lunquist, 1957) 
на том ж е объекте т а к ж е вызывали изменение количества мутаций при 
воздействии на облученные семена высокими и низкими температурами . 
К у р б а я ш и (Karabayashi, 1953), п о м е щ а я облученную молодую ткань 
Paris tetraphylla в п о н и ж е н н у ю температуру , получал повышение часто­
ты хромосомных а б е р р а ц и й . О д н а к о , в большинстве перечисленных ра­
бот не исследовалась продолжительность состояния последействия, так 
как температурные воздействия производились или в течение длитель­
ного срока , или если кратковременно , то только сразу после облучения. 
П р е д с т а в л я е т с я интересным выяснить , в течение какого времени 
после облучения х - л у ч а м и в клетке сохраняется состояние повышенной 
чувствительности к дополнительным к р а т к о в р е м е н н ы е воздействиям не­
лучевыми агентами. С этой целью нами проводились температурные 
воздействия в р а з н ы е сроки после облучения . Объектом исследования 
с л у ж и л а д р о з о ф и л а . И з у ч а л а с ь частота сцепленных с полом рецессив­
ных л е т а л ь н ы х мутаций по методу С1В и морфозов (вырезка на к р ы л е ) . 
В первой серии опытов 4—5-дневные личинки линии Кантон-С облу­
чались х-лучами при следующих условиях : доза 1500 р , мощность 
273 р/мин, н а п р я ж е н и е 178кв, сила тока Юма, фокусное расстояние 23 см. 
без ф и л ь т р а . Через 1, 3 и 6 ч после облучения личинки помещались на 
8 ч ъ высокую т е м п е р а т у р у + 3 7 ° . Ч а с т о т а спонтанного мутационного 
процесса в линии К а н т о н - С составляет 0, 05%. И з т а б л . 1 видно, что тем­
п е р а т у р а 37° в наших условиях эксперимента не является сильно дейст­
в у ю щ и м фактором, т а к как число мутаций , вызванных ею, составляет 
.лишь 0 ,11%, Облучение дозой 1500 р д а е т 1,81% мутаций . 
Чего ж е можно о ж и д а т ь при дополнительном температурном воздей­
ствии в р а з н ы е и н т е р в а л ы после ионизации? 
Е с л и х-лучи не д а ю т эффекта последействия , т. е. изменения , про­
исходящие в клетке, н а ч и н а ю т с я и з а к а н ч и в а ю т с я одномоментно при об­
лучении, приводя к о б р а з о в а н и ю мутации , а по окончании облучения 
хромосомы находятся в стабильном неизмененном или т о ж е стабильном 
:мутантном состоянии, т о количество мутаций при дополнительном дей-
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ствии т е м п е р а т у р ы д о л ж н о п р и м е р н о р а в н я т ь с я сумме мутаций , полу­
чаемых при действии х-лучей и т е м п е р а т у р ы порознь . 
Если ж е к л е т к а и ее я д е р н ы й м а т е р и а л после облучения н а х о д я т с я 
в состоянии повышенной чувствительности , то д о п о л н и т е л ь н о е д а ж е сла­
бое воздействие после облучения о к а ж е т с я сильно д е й с т в у ю щ и м аген­
том. В таком случае число м у т а ц и й будет п р е в ы ш а т ь сумму, получен­
ную при действии х-лучей и т е м п е р а т у р ы порознь. Т а к и м о б р а з о м , по­
вышенная т е м п е р а т у р а с л у ж и т индикатором наличия или отсутствия не-
закончившихся мутационных изменений , или последействия. 
Таблица 1 
Частота л е т а л ь н ы х м у т а ц и й у д р о з о ф и л ы при д е й с т в и и т е м п е р а т у р ы ч е р е з 
р а з н ы е сроки после о б л у ч е н и я л и ч и н о к 
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ратуры черев > и () ч ]н:еле облучения к о л и ч с с " в о мутац пп от суммы 
двух контролен достоверно не отличается , т. е. последействия в том 
смысле, как мы его понимаем, у ж е пет, клетка в о з в р а щ а е т с я в исходное 
равновесное состояние. 
И т а к , в незрелых половы-х клетках 4—5-дневных личинок д р о з о ф и ­
лы в течение 1 ч после облучения выявляется состояние» последействия , 
п р о я в л я ю щ е е с я в повышенной чувствительности к высокой темпера­
туре. 
Во второй серии опытов облучению подвергались имаго в возрасте» 
2—4 дней дозой 3000 р при тех ж е условиях облучения . Т е м п е р а т у р н о е 
воздействие (37° в течение 8 ч) применялось через 10 мин, 1, 24 и" 48 ч 
после облучения . В в и д у того, что число мутаций в половых к л е т к а х по 
мере о т д а л е н и я от момента облучения изменяется вследствие диффе­
ренциальной чувствительности половых элементов , а т а к ж е из-за иду­
щих процессов восстановления исходного состояния, мы ставили к к а ж ­
дой опытной группе соответствующий рентгеновский контроль (спари­
вание контрольных мух в момент с п а р и в а н и я в опытной г р у п п е ) . Как 
видно из т а б л . 2, ни один из с р о к о в дополнительного температурного воз­
действия не д а л увеличения частоты мутаций по сравнению с суммой 
температурного и рентгеновского контролей. 
Т а к и м о б р а з о м , явление последействия на имаго не установлено . 
Очевидно, это с в я з а н о с тем , что на п о в р е ж д е н и я , в о з н и к а ю щ и е в хро­
мосомах после облучения , м о ж н о влиять в том случае если к л е т к а на­
ходится в состоянии деления . Это имеет место на личиночной стадии , 
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где половые клетки представлены сперматогониями . В случае имаго 
облучению п о д в е р г а ю т с я сперматозоиды, т. е. неделящиеся клетки. 
К а к у ж е говорилось , регистрируемые генетическим методом рецес­
сивные л е т а л ь н ы е мутации я в л я ю т с я преимущественно результатом ло­
к а л и з о в а н н ы х хромосомных п о в р е ж д е н и й — р а з р ы в о в . Поэтому мы можем 
судить о наличии состояния последействия в первую очередь в отноше­
нии самих хромосом, а не всей клетки в целом. 
Таблица 2 
Частота летальных мутаций у дрозофилы при действии температуры в разные 
сроки после облучения имаго 
X п i )л кте р в о.чде й стн и я 
Темпер,ггур.ч 37 
( ) ( ' / . ! V ' I L M I I H ' 3(<(.Ю р . . . . 
Т«» же ; 37 через 10 мин 
Облучение 3000 р . . . . 
Го же •( •>/ ' через I </ . . 
Облучение В000 
Те же Т 37 через 14 '/ . . 
Облучение 3000 р . . . . 
То же -|- и7 через 48 '/ . . 
Число 
культур 
1557 
1182 
703 
927 
1И12 
Ж) 
(.03 
Г>1 
•1 гп 
Из них летальных 
71 
42 
62 
60 
42 
46 
19 
23 
0,13 ±0,091 
в 01 д. 0,^91 
5, ^ 3 ±0,883 
6, ()8± 0,820 
() (52 : :. 0,776 
7,50 I 1,113 
7,02 , l.OMJ 
5,11 
5,12; 
207 
,038 
11рсдетавляет интерес выяснить, существует ли последейсл вне и для 
процессов, идущих на общеклеточном н тканевом уровне. С этой целью 
одновременно с мутациями мы изучали возникновение рептгепоморфо-
зов, т. е. пепаследственпых изменений каких-либо морфологических при­
знаков у о р г а н и з м а , облученного на эмбриональной стадии. 
П а м п учитывался морфоз вырезка на крыле ,— обусловленный ци­
толизом тканей крыла , начавшего р а з в и в а т ь с я нормально , иго возник­
новение в о з м о ж н о в том случае , если облучение производится в момент, 
когда клетки и м а п ш а л ы ю г о диска к р ы л а находятся в так называемом 
чувствительном периоде. Именно в этот момент имеется н а и б о л ь ш а я 
в о з м о ж н о с т ь н а р у ш и т ь нормальный ход процесса развития к р ы л а . 
Если бы соматическим клеткам не было присуще последействие, то 
при дополнительном температурном воздействии можно было бы ожи­
д а т ь л и ш ь изменения в у ж е ненормально р а з в и в а ю щ е м с я вследствие 
облучения крыле , т. е. изменения размеров вырезки , но не д о л ж н о быть 
увеличения или уменьшения количества особей с морфозом. Если ж е 
последействие имеет место в соматических клетках , то при дополнитель­
ном т е м п е р а т у р н о м воздействии на облученные личинки мы д о л ж н ы по­
лучить изменение частоты морфозов . 
В о п ы т а х Л о б а ш е в а и Солодовникова (1939) облучение личинок пе­
ред окуклива нием и последующее с о д е р ж а н и е их до имаго в понижен­
ных т е м п е р а т у р а х привело к резкому увеличению количества морфозов . 
В наших опытах ( табл . 3) высокая т е м п е р а т у р а с а м а по себе не вызыва­
л а появления морфозов . П р и м е н я я ее через 1 и 3 ч после облучения, уда­
лось резко повысить частоту их появления : с 5,5% до 8,7% и 15,4% со­
ответственно (/ = 3,8 и 2,9). 
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Таблица 3 
Количество р е н т г е н о м о р ф о з о в у д р о з о ф и л ы при действии температуры ч е р е з 
разные сроки после облучения личинок 
Из них с морфозами 
Характер воздействия Число мух число % 
Облучение 1500 р + 37° через 1 н 
849 
2293 
172J 
110 
521 
124 
150 
17 
23 
5,5 + 0,47 
8,7 ±0,68 
15,4! 3,44 
4,4 ±0,89 
Итак , приведенные д а н н ы е свидетельствуют о том, что путем до­
полнительных температурных воздействий можно изменять генетический 
и биологический 'эффект облучения . Иными словами, в половой и сома-
чпческой клетке после облучения возникает обратимое состояние повы­
шенной чувствительности (последействие) . Плагодаря наличию такого 
обратимого чувствительного состояния дополнительное воздействие мо­
жет усиливать процесс п о в р е ж д е н и я , препятствовать репарации и при­
водить к о б р а з о в а н и ю мутации , морфоза и т. п. 
Почему ж е в опытах разных авторов п о в ы ш е н н а я т е м п е р а т у р а и 
ослабляет эффект облучения , и усиливает его, а в некоторых с л у ч а я х 
никак на него не влияет? Очевидно, нельзя говорить просто о высо­
кой и просто о низкой т е м п е р а т у р а х , необходимо проводить г р а д а ц и и в 
пределах этих понятий. 
Действию повышенной т е м п е р а т у р ы в пределах обратимости реакций, 
идущих в клетке после ионизации, может способствовать ускорению вос­
соединения р а з р ы в о в хромосом, препятствовать п р е в р а щ е н и ю л а т е н т н ы х 
разрывов в истинные (Сакс и Э н ц м а н н , Эрепберг , К у р б а я ш и ) и умень­
шать , таким образом , количество мутаций и а б е р р а ц и й . Высокая темпе­
ратура , в ы х о д я щ а я за норму обратимости — р е п а р а ц и и , может являться 
провоцирующим агентом, она будет усиливать процесс повреждения , 
п р е в р а щ а т ь латентные р а з р ы в ы в истинные и увеличивать , таким обра­
зом, число мутаций ( Л о б а ш е в и П а в л о в е ц , 1937; наши д а н н ы е ) . 
Н и з к а я температура з а м е д л я е т воссоединение р а з р ы в о в , препят­
ствует в о з в р а щ е н и ю клетки в исходное состояние, увеличивает число му­
таций ( Э р е н б е р г ) . О д н а к о она м о ж е т приводить и к повышенной ги­
бели половых клеток, несущих мутации . О т с ю д а — понижение ч а с т о т ы 
мутаций. Т а к , в опытах Л о б а ш е в а и П а в л о в е ц дополнительное воздей­
ствие температурой 15° на и м а г о д а е т увеличение количества мутаций , 
для л и ч и н о к — п о н и ж е н и е . 
Одним из в а ж н ы х условий, о п р е д е л я ю щ и х х а р а к т е р реакции облу­
ченной клетки на дополнительные воздействия , я в л я е т с я стадия ее деле ­
ния. Наиболее чувствительной к т а к и м воздействиям будет д е л я щ а я с я 
клетка , так к а к именно в этот момент клеточного ц и к л а в о з м о ж н о осу­
ществление различного рода хромосомных перестроек, превращение л а ­
тентных р а з р ы в о в в истинные. Это п о д т в е р ж д а е т с я нашими опытами , в 
которых явление последействия установлено д л я незрелых д е л я щ и х с я 
клеток (сперматогонии личинок) и не найдено д л я з р е л ы х (сперматозои­
д ы и м а г о ) . 
Х а р а к т е р влияния т е м п е р а т у р ы зависит , к р о м е того, от многих дру­
гих причин. Так , имеет значение п р о д о л ж и т е л ь н о с т ь температурного 
^воздействия. К р а т к о в р е м е н н о е воздействие не изменит х а р а к т е р после-
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действия и не выявит его (Sax, 1947), а достаточно продолжительное 
может с л у ж и т ь и н д и к а т о р о м последействия (Sax a. Enzmann, 1939). Но 
в то ж е время очень сильное и продолжительное влияние температуры 
м о ж е т снизить процент мутаций за счет усиления зачаткового отбора. 
Э ф ф е к т и в н о с т ь дополнительных воздействий зависит и от того, ка­
кова реакция клетки на облучение во времени. Так , у традесканции раз ­
рывы з а к р ы в а ю т с я в течение 20—60 мин после облучения, у дрозофилы 
они могут оставаться открытыми до момента оплодотворения. Следова­
тельно, у традесканции есть больше шансов повлиять на ход последей­
ствия только в первый час после облучения, у д р о з о ф и л ы — в более 
длительньне сроки. 
Д а л е е , имеет значение и тот факт , что повреждение клетки, разви­
в а я с ь во времени, м а к с и м а л ь н о проявляется не с р а з у после облучения, 
а спустя определенный п р о м е ж у т о к времени. Так , в опытах К у р б а я ш и 
м а к с и м а л ь н о е число хромосомных аберраций н а б л ю д а л о с ь через 96 ч 
после облучения при 0° и через 8 ч при -1 20°. 
Очевидно , любой ф а к т о р , а не только ионизирующее излучение, 
имеет последействие. Это д о к а з а н о д л я ультрафиолетовых лучей, хими­
ческих агентов и т. п. Т а к и м о б р а з о м , наличие последействия и растя­
нутость мутационного процесса во времени — общее явление. 
1. ^Дополнительное температурное воздействие ( + 3 7 ° ) через 1 ч 
после облучения личинок (половые клетки на стадии сперматогопиев) 
\ воличиваст частоту л е т а л ь н ы х мутаций по сравнению с суммой изме-
С*Ч нений, возникающих при действии температуры и х-лучей порознь (тем-
v - p пературный контроль 0 ,11%, рентгеновский контроль — 1,81 %, с допол-
«чг* пительным температурным воздействием - 3,82%). 
2. Дополнительное воздействие повышенной температурой на облу-
~* венные имаго (по.зовите клетки на стадии сперматозоидов) не приводит 
ь увеличению частоты мутаций. 
3. П о в ы ш е н н а я температура не вызывает появления морфозов , но 
примененная в, ра зные сроки после обучения резко увеличивает их ко­
личество (с 5,5% до 8,7% через 1 ч после облучения, до 15,4%) через 
3 ч после о б л у ч е н и я ) . 
4. Полученные факты позволяют считать, что в незрелых половых 
и соматических клетках после облучения возни каст обратимое состоя­
ние повышенной чувствительности (последействие) , на фоне которого 
дополнительное слабое воздействие приводит к увеличению количества 
мутаций и морфозов , достоверно превышающих сумму изменении, воз­
никающих при действии этих агентов порознь. 
The article comprises the experimental data on the combined effect 
of the x-ray i r radia t ion and of the subsequent temperature treatment on 
the frequency of mutations and modifications in Drosophila melanogaster. 
I t has been shown that the exposure to high temperature for one hour 
after the i r radia t ion w i t h x-rays results in a considerable increase of the 
mutat ion rate by far exceeding the sum of the effects of separate x-ray and 
temperature treatments. The frequency of modifications was also increased 
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by the temperature treatment of larvae for 1—3 hours fo l l owing the 
i r rad ia t ion and this increase l ikewise exceeded the sum of the separate-
effects of x-rays and temperature. 
The problem is discussed of the reversible state of h i g h sensi t ivi ty 
induced by x-rays (called by the author the after-effect of x-rays) i n the 
immature germ- and somatic cells, d u r i n g which even relat ively sl ight 
subsequent action of certain environmental factors amplifies considerably 
both the genetic and the biological effect of i r radia t ion. 
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